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春玉米持续干旱过程中常用气孔导度模型的比较研究

王秋玲１，２，周广胜１，３，∗

１ 中国气象科学研究院，北京　 １０００８１

２ 南京信息工程大学应用气象学院，南京　 ２１００４４

３ 南京信息工程大学气象灾害预警协同创新中心，南京　 ２１００４４

摘要：气候变化背景下，干旱频发导致的土壤水分变化将影响气孔导度模型的适用性，进而影响生态系统碳⁃氮⁃水循环模拟的

准确性。 基于春玉米持续干旱田间模拟试验资料，比较了常用气孔导度模型在干旱条件下的模拟效果，评价了土壤水分响应函

数对气孔导度模型效果的影响，并探讨了气孔导度模型的适用土壤水分范围。 结果表明，在持续干旱过程中，模型模拟效果表

现为 ＢＢＬ 模型最优，其次是 ＵＳＯ 模型和 ＢＷＢ 模型，Ｊａｒｖｉｓ 模型最差；引入土壤水分响应函数，提高了 ＢＷＢ 模型和 ＵＳＯ 模型的

模拟效果，而降低了 Ｊａｒｖｉｓ 模型和 ＢＢＬ 模型模拟效果，模型模拟效果表现为 ＵＳＯ 修正模型最优，其次是 ＢＢＬ 修正模型和 ＢＷＢ
修正模型，Ｊａｒｖｉｓ 修正模型最差。 在持续干旱过程中，Ｊａｒｖｉｓ 模型和 ＢＷＢ 模型的剩余气孔导度较大，而 ＢＢＬ 模型和 ＵＳＯ 模型的

剩余气孔导度相对较小，表明 ＢＢＬ 模型和 ＵＳＯ 模型在干旱条件下具有一定的稳定性。 基于 ９５％置信区间判断表明：Ｊａｒｖｉｓ 模

型、ＢＢＬ 模型和 ＵＳＯ 模型在土壤相对湿度范围为 ３３％—８３％条件下适用，而 ＢＷＢ 模型的适用土壤相对湿度范围为 ３３％—７６％，
引入水分响应函数后可在试验条件下适用。 研究结果可为干旱条件下选取合适的气孔导度模型以准确模拟陆地生态系统碳循

环和水循环提供依据，并为改善农业水资源的有效使用和评估提供支撑。
关键词：气孔导度模型；春玉米；持续干旱；水分响应函数；适用性
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干旱胁迫是在世界范围内限制植物生产的最主要因素之一［１⁃２］。 全球气候变化被认为对植物生长区域

干旱频率和程度均有影响［３⁃４］。 气孔控制叶片和大气之间的水汽（Ｈ２Ｏ）和二氧化碳（ＣＯ２）传输，影响植物的

生产力和水分利用效率［５］，进而影响全球碳循环和水循环［６］。 植物叶片气孔导度受辐射、温度和水汽压亏缺

等环境因子影响［７］，木质部汁液中的脱落酸（ＡＢＡ）和叶片水势均参与植株水平的气孔控制，且对不同物种的

作用不同［８］。 在对气孔的环境响应机理认识不足时，模型模拟成为最有效和适宜的工具［９⁃１０］。
目前，常用气孔导度模型主要包括基于气孔导度与环境因子关系建立的经验模型［１１］、基于气孔导度与光

合作用关系建立的半经验模型［１２⁃１３］以及基于最优气孔行为理论建立的模型［１４］。 气孔导度模型不仅被广泛用

于全球气候模式［１５⁃１６］，而且被用于各类生态系统模拟，如小麦［１７⁃１８］、玉米［１９⁃２０］、森林［１０， ２１⁃２２］、草地［２３］和芦苇湿

地［２４］等生态系统。 研究发现，气孔导度模型的模拟准确性受研究对象、试验区域、环境条件、时间尺度的影

响［２５］。 现有研究在选择气孔导度模型时缺乏相关依据［２６］，不同研究者对于不同类型生态系统、甚至同一类

型生态系统所用的气孔导度模型并不相同，在模拟干旱影响时，未考虑到模型的适用范围，难以准确反映水分

亏缺程度［２７］。
玉米是世界第一大粮食作物，在整个生长期间对干旱非常敏感［２８］。 作为东北地区的主栽作物之一，玉米

播种面积占东北三省粮食作物播种面积的 ５５．２％，年产量占全国玉米产量的 ３３．８％［２９］。 准确模拟水分胁迫

条件下玉米的气孔行为，对于理解玉米对干旱的响应和适应机制具有重要意义［３０］。 为此，本研究以春玉米为

研究对象，基于拔节期⁃抽雄期持续干旱田间模拟试验的气体交换参数观测资料，研究 ４ 种常用气孔导度模型

在干旱过程的适用性，揭示引入土壤水分响应函数对不同气孔导度模型模拟效果的影响，同时探讨 ４ 种常用

气孔导度模型适用的土壤水分范围，为气孔导度模型在干旱区域的应用及作物干旱监测和预警提供依据。

１　 研究地区与研究方法

１．１　 试验设计和环境条件

试验在辽宁省锦州市生态与农业气象中心进行（４１°０９′Ｎ， １２１°１２′Ｅ， 海拔 ２７．４ ｍ）。 试验区地处亚欧大

陆东北部，属温带半湿润季风气候。 该区多年（１９８１—２０１０）平均气温为 ９．９℃，平均降水量为 ５６８ ｍｍ，年极端

最高气温 ４１．８℃，年极端最低气温－３１．３℃，年无霜期 １４４—１８０ ｄ。 试验区土壤为典型棕壤土，ｐＨ 值为 ６．３，有

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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机质 １．８％，全氮含量 ０．１％，０—１００ ｃｍ 土壤田间持水量平均值 ２２．３％，凋萎湿度 ６．５％，容重 １．６１６ ｇ ／ ｃｍ３ ［３１］。
控制试验于 ２０１６ 年在农田土壤水分控制试验场进行。 试验小区为 ５ ｍ×３ ｍ，小区间有深 ２ ｍ、宽 ０．１５ ｍ

水泥隔离层防止不同水分控制区之间横向水分交换。 试验小区上方有大型电动防雨棚用于遮挡自然降水。
供试玉米品种为丹玉 ４０５，为中熟品种。 ２０１６ 年 ５ 月 ２３ 日播种，２０１６ 年 ９ 月 ２８ 日收获。 玉米行距为 ５０ ｃｍ，
株距为 ３５ ｃｍ，种植密度与大田一致，为 ５．３ 株 ／ ｍ２。 播种后施肥，所用肥料为控得安控释掺混肥料，总养

分≥ ５０％，控释氮≥ ２１％，每公顷 ６００ ｋｇ。 拔节前所有处理均充分灌水，６ 月 ２９ 日进行最后一次灌水后处理

开始。 试验设对照（Ｃｏｎｔｒｏｌ）、干旱处理 １（Ｄｒｏｕｇｈｔ １，简称 Ｄ１）和干旱处理 ２（Ｄｒｏｕｇｈｔ ２，简称 Ｄ２）共 ３ 个处理，
每个处理 ３ 个重复。 对照处理 Ｃｏｎｔｒｏｌ 在全生育期内维持土壤水分条件适宜；Ｄ１ 处理为拔节期开始控水 ４ 周

后（７ 月 ２７ 日）复水，Ｄ２ 处理为拔节期开始控水 ６ 周后（８ 月 １０ 日）复水；复水参照对照处理。 每隔七天进行

一次观测，共取样观测 ５ 次。 观测时各处理春玉米的发育期见表 １。 为研究气孔导度模型在春玉米持续干旱

过程中的适用性，气孔导度模拟数据将只选取复水前数据（ｎ＝ ３９）。

表 １　 观测日期对应春玉米发育期

Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｒｏｗｔｈ ｐｅｒｉｏｄ ｏｆ ｓｐｒｉｎｇ ｍａｉｚｅ ｏｎ ｅａｃｈ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

７ 月 １ 日
Ｊｕｌｙ １ｓｔ

７ 月 ７ 日
Ｊｕｌｙ ７ｔｈ

７ 月 １４ 日
Ｊｕｌｙ １４ｔｈ

７ 月 ２２ 日
Ｊｕｌｙ ２２ｔｈ

７ 月 ２９ 日
Ｊｕｌｙ ２９ｔｈ

对照 Ｃｏｎｔｒｏｌ 拔节初期 拔节期 大喇叭口期 大喇叭口期 抽雄期

干旱处理 １ Ｄｒｏｕｇｈｔ １ 拔节初期 拔节期 大喇叭口期 大喇叭口期 抽雄期

干旱处理 ２ Ｄｒｏｕｇｈｔ ２ 拔节初期 拔节期 大喇叭口期 大喇叭口期 抽雄期

１．２　 测定内容与方法

１．２．１　 土壤含水量

采用烘干称重法测定 ０—５０ ｃｍ 每 １０ ｃｍ 土壤分层含水量，每个处理均有 ３ 个重复。 土壤含水量 θ 的计

算公式如下：

θ ＝
ＷＣ － ＷＤ

ＷＤ － ＷＰ

× １００ （１）

土壤相对湿度 ＳＲＷＣ（％）的计算式如下：

ＳＲＷＣ ＝ θ
θｆ

× １００ （２）

式中， ＷＣ 是湿土和空盒重（ｇ）， ＷＰ 是空盒重（ｇ）， ＷＤ 是干土和空盒重（ｇ）， θｆ 是田间持水量（％）。
１．２．２　 叶片气体交换参数

选择晴朗无云天气 ９：３０—１１：３０ 进行叶片气体交换参数的观测。 利用 ＬＩ⁃６４００ 便携式光合作用系统（ＬＩ⁃
ＣＯＲ Ｉｎｃ．， Ｌｉｎｃｏｌｎ， ＮＥ， ＵＳＡ），采用荧光叶室测定春玉米顶部第一片展开叶光合速率（Ａｎ，μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）、蒸

腾速率（Ｔｒ，ｍｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）、气孔导度（ｇｓ，ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）等叶片气体交换参数以及叶温（Ｔｌ，℃）、大气 ＣＯ２浓度

（μｍｏｌ ／ ｍｏｌ）、相对湿度（ｈｓ）等环境因子。 叶室内 ＰＡＲ 设置为 １５００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１，该值为玉米光饱和平均值。
叶室内温度和 ＣＯ２浓度与外界一致，流速设置为 ３００ μｍｏｌ ／ ｓ。 每个处理选择 ３ 株玉米。
１．３　 气孔导度模型

１．３．１　 Ｊａｒｖｉｓ 模型

Ｊａｒｖｉｓ 模型［１１］是典型阶乘型的经验模型，模型假设不考虑变量之间的协同作用，是一连串单因子校正系

数的函数。 模型主要包括 ５ 个环境变量，即辐射、温度、湿度、ＣＯ２浓度和叶片水势。 本研究中，不考虑辐射和

外界 ＣＯ２浓度的影响，水汽压亏缺 Ｄ 的影响函数采用 Ｌｅｕｎｉｎｇ 提出的形式［１３］，温度 Ｔ 的影响函数采用 Ｈｏｆｓｔｒａ

＆ Ｈｅｓｋｅｔｈ 提出的二次曲线方程［３２］：

３　 １９ 期 　 　 　 王秋玲　 等：春玉米持续干旱过程中常用气孔导度模型的比较研究 　
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ｇｓ ＝
１ － ｂ１Ｄ
１ ＋ ｂ２Ｄ

ｃ１ ＋ ｃ２Ｔ ＋ ｃ３ Ｔ２( ) （３）

式中， Ｄ 表示水汽压亏缺（ｋＰａ），ｂ１、ｂ２、ｃ１、ｃ２、ｃ３均为拟合参数。
１．３．２　 Ｂａｌｌ⁃Ｗｏｏｄｒｏｗ⁃Ｂｅｒｒｙ 模型

Ｂａｌｌ 等考虑到气孔具有维持胞间 ＣＯ２浓度为常数的功能，在稳定状态下当叶片表层 ＣＯ２浓度和大气湿度

不变时，气孔导度与净光合速率具有线性关系，据此提出了 Ｂａｌｌ－Ｗｏｏｄｒｏｗ－Ｂｅｒｒｙ 模型［１２］（简称 ＢＷＢ 模型）。

ｇｓ ＝ ｍ
Ａｎ ｈｓ

Ｃｓ

＋ ｇ０ （４）

式中， Ｃｓ 表示叶片表面 ＣＯ２浓度（μｍｏｌ ｍｏｌ－１），ｍ、 ｇ０ 为拟合参数。
１．３．３　 Ｂａｌｌ⁃Ｂｅｒｒｙ⁃Ｌｅｕｎｉｎｇ 模型

由于 ＢＷＢ 模型不能描述在低 ＣＯ２浓度时气孔行为，在 Ｃｓ达到 ＣＯ２补偿点 Γ 时，不能准确模拟气孔导度。

Ｌｅｕｎｉｎｇ 将模型中 Ｃｓ修正为Ｃｓ－Γ［３３］。 另外，由于气孔对 Ｄ 响应比 ｈｓ 更直接，Ｌｅｕｎｉｎｇ 进一步修正模型，将模型

中 ｈｓ 修正为 Ｄ 的函数［１３］（简称 ＢＢＬ 模型）。

ｇｓ ＝ ｍ
Ａｎ

Ｃｓ － Γ( ) １ ＋ Ｄ
Ｄ０

æ

è
ç

ö

ø
÷

＋ ｇ０ （５）

式中， Γ 表示 ＣＯ２补偿点（μｍｏｌ ／ ｍｏｌ），ｍ、 ｇ０ 和 Ｄ０ 为拟合参数。 按照 Ｂｒｏｏｋｓ ＆ Ｆａｒｑｕｈａｒ 提出的经验方法［３４］，
Ｃ３植物的补偿点与叶温存在关系 ΓＣ３

＝ ４２．７ ＋ １．６８ Ｔｌ － ２５( ) ＋ ０．０１２ Ｔｌ － ２５( ) ２ ，根据 Ｙｕ 等研究，Ｃ４植物的补

偿点约为 Ｃ３植物的 １ ／ １０［２０］，即 ΓＣ４
＝ ０．１ΓＣ３

，以此计算春玉米 ＣＯ２补偿点。
１．３．４　 最优气孔导度模型

Ｍｅｄｌｙｎ 等结合最优气孔行为理论［３５］，认为气孔最大化碳获得的同时最小化水分损失，并假设大气 ＣＯ２浓

度 Ｃａ远大于 ＣＯ２补偿点，且只考虑 ＲｕＢＰ 再生限制光合作用，提出了以下模型［１４］（简称 ＵＳＯ 模型）：

ｇｓ ＝ １．６ １ ＋
ｇ１

　 Ｄ
æ

è
çç

ö

ø
÷÷
Ａｎ

Ｃａ

＋ ｇ０ （６）

ｇ１ ＝ 　 ３Γλ ／ １．６ （７）

式中， ｇ０ 和 ｇ１ 为拟合参数， ｇ１ 与
　 Γλ 成比例，随碳的边际水消耗 λ （ｍｏｌ Ｈ２Ｏ ｍｏｌ－１Ｃ）和 ＣＯ２补偿点 Γ 而

增加。
１．３．５　 水分响应函数

考虑到植物叶片气孔导度是大气干燥度、土壤供水能力与植物生物学特性共同作用的结果，在本研究中

引入土壤湿度的三段线性函数［３６⁃３７］作为水分响应函数以修正气孔导度模型：

ｆ θ( ) ＝

０ θ ＜ θｗ

θ － θｗ

θｆ － θｗ
θｗ ≤ θ ≤ θｆ

１ θ ＞ θｆ

ì

î

í

ï
ï
ï

ï
ïï

（８）

式中， θｗ 、 θ 、 θｆ 分别为土壤凋萎湿度、土壤实际含水量和土壤田间持水量。 ０—５０ ｃｍ 平均田间持水量为

２１．８％，土壤凋萎湿度为 ６．１％（均为质量含水量）。
引入水分响应函数后修正的 Ｊａｒｖｉｓ 模型、ＢＷＢ 模型、ＢＢＬ 模型和 ＵＳＯ 模型分别简称 Ｊａｒｖｉｓ⁃Ｍ 模型、ＢＷＢ⁃

Ｍ 模型、ＢＢＬ⁃Ｍ 模型和 ＵＳＯ⁃Ｍ 模型。

ｇｓ ＝
１ － ｂ１Ｄ
１ ＋ ｂ２Ｄ

ｃ１ ＋ ｃ２Ｔ ＋ ｃ３ Ｔ２( )·ｆ θ( ) （９）
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ｇｓ ＝ ｍ
Ａｎ ｈｓ·ｆ θ( )

Ｃｓ

＋ ｇ０ （１０）

ｇｓ ＝ ｍ
Ａｎ·ｆ θ( )

Ｃｓ － Γ( ) １ ＋ Ｄ
Ｄ０

æ

è
ç

ö

ø
÷

＋ ｇ０ （１１）

ｇｓ ＝ １．６ １ ＋
ｇ１

　 ｆ θ( )

　 Ｄ

æ

è

çç

ö

ø

÷÷

Ａｎ

Ｃａ

＋ ｇ０ （１２）

１．４　 模型评价

试验观测数据采用 Ｓｉｇｍａｐｌｏｔ １２．５ （ＳＹＳＴＡＴ Ｓｏｆｔｗａｒｅ， ＵＳＡ）进行拟合，确定模型参数并给出拟合度（Ｒ２）
和显著性。 以均方根误差（ＲＭＳＥ）、归一化均方根误差（ＮＲＭＳＥ）、相对误差（ＲＥ）、模型斜率（ ｂ０ ）和 ＡＩＣ 信

息准则（Ａｋａｉｋｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｃｒｉｔｅｒｉｏｎ）评价各模型模拟效果。 ＲＭＳＥ、ＮＲＭＳＥ、ＡＩＣ、ＲＥ 和 ｂ０ 的计算公式如下：

ＲＭＳＥ ＝

　

∑
ｎ

１
Ｏｉ － Ｍｉ( ) ２

ｎ
（１３）

ＮＲＭＳＥ ＝

　
１
ｎ∑

ｎ

１
Ｏｉ － Ｍｉ( ) ２

Ｏ
× １００％ （１４）

ＲＥ ＝
∑ Ｏｉ － Ｍｉ ／ Ｏｉ( )

ｎ
（１５）

ｂ０ ＝
∑

ｎ

ｉ ＝ １
Ｏｉ Ｍｉ

∑
ｎ

ｉ ＝ １
Ｏｉ

２

（１６）

ＡＩＣ ＝ ｎ·ｌｎ
∑

ｎ

１
Ｏｉ － Ｍｉ( ) ２

ｎ
＋ ２（ｋ ＋ １） （１７）

图 １　 观测期间各处理土壤水分变化

　 Ｆｉｇ．１ 　 Ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｅａｃｈ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｄｕｒｉｎｇ

ｔｈｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ

式中， Ｏｉ 表示实测值；Ｍｉ 表示观测值；ｎ 为样本数；ｋ 为模型中参数的个数。 Ｒ２越接近 １，表明模型模拟效果越

好；ＲＭＳＥ、ＮＲＭＳＥ 和 ＲＥ 值越小，说明模拟效果越好；模型斜率 ｂ０ 反映了模型造成高估或低估，当 ｂ０ ＞ １ 时，

表示高估， ｂ０ ＜ １ 时表示低估， ｂ０ 越接近 １，模拟效果越

好；ＡＩＣ 可以估计模型的复杂程度和模型拟合效果的优

劣，其值越小，表示模型的模拟效果越好。

２　 结果与分析

２．１　 观测期间土壤水分及气孔导度变化

春玉米持续干旱过程中土壤水分变化见图 １。 观

测期间对照处理 Ｃｏｎｔｒｏｌ 的土壤相对湿度（ＳＲＷＣ）基本

维持在 ６５％±５％范围内。 两个干旱处理 Ｄ１ 和 Ｄ２ 的

ＳＲＷＣ 均随处理时间延长而降低，在 ７ 月 ２２ 日，Ｄ１ 和

Ｄ２ 的 ＳＲＷＣ 分别比对照处理 Ｃｏｎｔｒｏｌ 的 ＳＲＷＣ 低

４３．９４％和 ４３．９０％。 ７ 月 ２７ 日处理 Ｄ１ 复水，在 ７ 月 ２９
日，处理 Ｄ１ 的 ＳＲＷＣ 有一定上升，干旱处理 Ｄ２ 的
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ＳＲＷＣ 比对照处理 Ｃｏｎｔｒｏｌ 的 ＳＲＷＣ 低 ５１．６２％。 观测期间，Ｄ２ 处理的 ＳＲＷＣ 平均每天降低 １．３９％。 观测期间

各处理叶片气孔导度值见表 ２。

表 ２　 观测期间春玉米叶片气孔导度 ／ （ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｌｅａｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｏｆ ｓｐｒｉｎｇ ｍａｉｚｅ ｏｎ ｅａｃｈ ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

７ 月 １ 日
Ｊｕｌｙ １ｓｔ

７ 月 ７ 日
Ｊｕｌｙ ７ｔｈ

７ 月 １４ 日
Ｊｕｌｙ １４ｔｈ

７ 月 ２２ 日
Ｊｕｌｙ ２２ｔｈ

７ 月 ２９ 日
Ｊｕｌｙ ２９ｔｈ

对照 Ｃｏｎｔｒｏｌ ０．３９±０．０７ ０．３４±０．０４ ０．２８±０．０２ ０．１７±０．０２ ０．２４±０．０３

干旱处理 １ Ｄｒｏｕｇｈｔ １ ０．３９±０．０３ ０．３０±０．０５ ０．２１±０．０５ ０．１８±０．０３ ０．１８±０．０１

干旱处理 ２ Ｄｒｏｕｇｈｔ ２ ０．４０±０．０５ ０．２５±０．０１ ０．１８±０．０２ ０．１７±０．０１ ０．１７±０．０４

２．２　 春玉米持续干旱过程中的气孔导度模拟

采用复水前观测数据进行气孔导度模拟，Ｊａｒｖｉｓ 模型、ＢＷＢ 模型、ＢＢＬ 模型和 ＵＳＯ 模型及其水分修正模

型模拟结果见表 ３，所有模型均通过显著性检验（Ｐ＜０．０５）。 Ｊａｒｖｉｓ 模型、ＢＷＢ 模型、ＢＢＬ 模型和 ＵＳＯ 模型及

其水分修正模型模拟值与观测值的线性关系见图 ２。 ＢＷＢ 模型、ＢＢＬ 模型和 ＵＳＯ 模型模拟值与观测值较接

近；引入土壤水分响应函数后，ＢＷＢ⁃Ｍ 模型和 ＵＳＯ⁃Ｍ 模型的模拟值分别较 ＢＷＢ 模型和 ＵＳＯ 模型模拟值更

接近观测值，而 ＢＢＬ⁃Ｍ 模拟值较 ＢＢＬ 模型略远离观测值。 未引入土壤水分响应函数时，模型模拟效果表现

为 ＢＢＬ 模型 Ｒ２最高，其次是 ＵＳＯ 模型和 ＢＷＢ 模型，Ｊａｒｖｉｓ 模型最低；引入水分响应函数后，模型模拟效果表

现为 ＵＳＯ⁃Ｍ 模型 Ｒ２最高，其次是 ＢＢＬ⁃Ｍ 模型和 ＢＷＢ⁃Ｍ 模型，Ｊａｒｖｉｓ⁃Ｍ 模型最低。 引入土壤水分响应函数

后，ＢＷＢ 和 ＵＳＯ 模型的 Ｒ２有所提高，分别由 ０．７７ 和 ０．８９ 提高到 ０．８１ 和 ０．９１；而 Ｊａｒｖｉｓ 和 ＢＢＬ 模型的 Ｒ２反而

降低，分别由 ０．５６ 和 ０．９２ 下降到 ０．３８ 和 ０．８５。

表 ３　 气孔导度模型及其水分修正模型参数 （ｎ＝３９）

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｍｏｄｅｌｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ｍｏｄｉｆｉｅｄ ｍｏｄｅｌｓ （ｎ＝３９）

模型
Ｍｏｄｅｌｓ

参数 Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ
ｂ１ ｂ２ ｃ１ ｃ２ ｃ３

Ｒ２ Ｆ Ｐ

Ｊａｒｖｉｓ １．５４６２ ２．０５８９ －２２．１１８３ １．１９９５ －０．０１６５ ０．５６ １０．７０４ ＜０．０００１

Ｊａｒｖｉｓ⁃Ｍ ０．７８３３ －０．９００６ １４．６８２６ －０．８６１９ ０．０１３３ ０．３８ ５．１０６７ ０．００２５

ｍ ｇ０
ＢＷＢ ７．５４２６ －０．０９２５ ０．７７ １２０．９１５７ ＜０．０００１

ＢＷＢ⁃Ｍ ６．３９４６ ０．１３１４ ０．８１ １６２．０４５４ ＜０．０００１

ｍ ｇ０ Ｄ０

ＢＢＬ ６．４９７９ －０．０３１６ １．８５１２ ０．９２ １９７．３６７９ ＜０．０００１

ＢＢＬ⁃Ｍ ５．５８１３ ０．１４０６ ２．０７２７ ０．８５ １０６．０７４１ ＜０．０００１
ｇ１ ｇ０

ＵＳＯ １．４４５６ －０．０４８ ０．８９ ３０５．９２２９ ＜０．０００１

ＵＳＯ⁃Ｍ １．３１４３ ０．０１５ ０．９１ ３７０．７７７ ＜０．０００１

进一步给出了气孔导度模型模拟效果评价指标（表 ４）。 在持续干旱条件下，Ｊａｒｖｉｓ 模型和 ＢＢＬ 模型在引

入土壤水分响应函数后，模拟效果均降低，表现为 ｂ０远离 １，模型低估情况加重，ＲＭＳＥ、ＮＲＭＳＥ、ＲＥ 和 ＡＩＣ 均

有所增加，ＮＲＭＳＥ 分别增加 ４．７０％和 ３．４５％，ＲＥ 分别上升 ６．０２％和 ２．００％。 Ｊａｒｖｉｓ 模型在引入土壤水分修正

项后模拟效果下降幅度超过 ＢＢＬ 模型。 ＢＷＢ 模型和 ＵＳＯ 模型在引入土壤水分响应函数后，模拟效果均提

高，表现为 ｂ０向 １ 靠近，模型低估情况改善，ＲＭＳＥ、ＮＲＭＳＥ、ＲＥ 和 ＡＩＣ 均有所降低，ＮＲＭＳＥ 分别降低 １．９９％
和 １．０２％，ＲＥ 分别降低 ３．２０％和 ０．６３％。 ＢＷＢ 模型在引入水分响应函数后模拟效果改进幅度较 ＵＳＯ 模型

大。 总体来看，未引入土壤水分响应函数时，模型模拟效果表现为 ＢＢＬ 模型最优，其次是 ＵＳＯ 模型，ＢＷＢ 模

型，Ｊａｒｖｉｓ 模型最差；在引入土壤水分响应函数后，模型模拟效果表现为 ＵＳＯ⁃Ｍ 模型最优，其次是 ＢＢＬ⁃Ｍ 模
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图 ２　 气孔导度模型及其水分修正模型模拟结果

Ｆｉｇ．２　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｏｂｓｅｒｖｅｄ ａｎｄ ｅｓｔｉｍａｔｅｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ （ｇｓ）

图中黑色虚线为 １ ∶１ 线

型，ＢＷＢ⁃Ｍ 模型，Ｊａｒｖｉｓ⁃Ｍ 模型最差。 引入土壤水分响应函数对 Ｊａｒｖｉｓ 模型和 ＢＷＢ 模型的模拟效果影响较

大，对 ＢＢＬ 模型和 ＵＳＯ 模型的模拟效果影响较小。

表 ４　 气孔导度模型及其水分修正模型模拟效果评价指标 （ｎ＝３９）

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ ｏｆ ｆｏｕｒ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ｍｏｄｅｌｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｉｎｇ ｍｏｄｉｆｉｅｄ ｍｏｄｅｌｓ （ｎ＝３９）

模型
Ｍｏｄｅｌｓ

均方根误差 ＲＭＳＥ
Ｒｏｏｔ ｍｅａｎ

ｓｑｕａｒｅ ｅｒｒｏｒ ／
（ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

归一化均方根
误差 ＮＲＭＳＥ

Ｎｏｒｍａｌｉｚｅｄ ｒｏｏｔ ｍｅａｎ
ｓｑｕａｒｅ ｅｒｒｏｒ ／ ％

相对误差 ＲＥ
Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｒｒｏｒ ／ ％

模型斜率 ｂ０
Ｍｏｄｅｌ ｓｌｏｐｅ

ＡＩＣ 信息准则
Ａｋａｉｋｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ

ｃｒｉｔｅｒｉｏｎ

Ｊａｒｖｉｓ ０．０６６１ ２５．００ ２２．９３ ０．９４５ －２００

Ｊａｒｖｉｓ⁃Ｍ ０．０７８５ ２９．７０ ２８．９５ ０．９２３ －１８６

ＢＷＢ ０．０４８１ １８．１９ １６．３５ ０．９７１ －２３１

ＢＷＢ⁃Ｍ ０．０４２８ １６．２０ １３．１５ ０．９７７ －２４０

ＢＢＬ ０．０２８７ １０．８６ ９．９２ ０．９９０ －２６９

ＢＢＬ⁃Ｍ ０．０３７８ １４．３１ １１．９１ ０．９８２ －２４７

ＵＳＯ ０．０３２６ １２．３４ １１．３２ ０．９９２ －２６１

ＵＳＯ⁃Ｍ ０．０２９９ １１．３２ １０．６９ ０．９９３ －２６８

２．３　 土壤相对湿度对气孔导度模拟的影响分析

根据剩余气孔导度（模拟值⁃观测值）与土壤相对湿度（ＳＲＷＣ）关系（图 ３），在低土壤水分下，Ｊａｒｖｉｓ 模型、
ＢＷＢ 模型、ＢＢＬ 模型和 ＵＳＯ 模型均造成气孔导度高估，且 Ｊａｒｖｉｓ 模型和 ＢＷＢ 模型高估较重；在高土壤水分

下，Ｊａｒｖｉｓ 模型、ＢＷＢ 模型、ＢＢＬ 模型和 ＵＳＯ 模型均造成气孔导度低估，且 Ｊａｒｖｉｓ 模型和 ＢＷＢ 模型低估较重。
引入土壤水分响应函数后，Ｊａｒｖｉｓ⁃Ｍ 模型在低土壤水分下严重低估，高土壤水分下高估；ＢＷＢ⁃Ｍ 模型、ＢＢＬ⁃Ｍ
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模型和 ＵＳＯ⁃Ｍ 模型的剩余气孔导度几乎不受土壤相对湿度的影响。
总体来看，Ｊａｒｖｉｓ 模型在当前持续干旱条件下表现不稳定，低估和高估幅度较大，其次是 ＢＷＢ 模型，而

ＢＢＬ 模型和 ＵＳＯ 模型在持续干旱条件下相对稳定，低估和高估幅度较小。 土壤水分响应函数的引入，对
Ｊａｒｖｉｓ 模型和 ＢＷＢ 模型影响相对较大，而对 ＢＢＬ 模型和 ＵＳＯ 模型影响相对较小。

图 ３　 剩余气孔导度（模拟值－观测值）与 ＳＲＷＣ 关系

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｒｅｓｉｄｕａｌｓ （ｅｓｔｉｍａｔｅｄ ｇｓ－ｏｂｓｅｒｖｅｄ ｇｓ） ａｎｄ ｓｏｉｌ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ

图中黑色虚线表示剩余气孔导度为 ０；黑色实线为初始模型剩余气孔导度与土壤相对含水量的线性关系；红色实线为水分修正模型剩余气

孔导度与土壤相对含水量的线性关系

叶片气孔导度观测值及 ４ 种气孔导度模型及其水分修正模型的模拟值与 ＳＲＷＣ 所建立的回归方程，均通

过 ０．０５ 水平显著性检验（表 ５）。 图 ４ 给出了叶片气孔导度观测值与 ＳＲＷＣ 拟合曲线的 ９５％置信区间及模拟

值与 ＳＲＷＣ 拟合曲线。 以模拟值与 ＳＲＷＣ 的拟合曲线是否超出观测值与 ＳＲＷＣ 拟合曲线的 ９５％置信区间为

判断依据，在当前土壤水分条件下（３３％＜ＳＲＷＣ＜８３％），ＢＢＬ 模型和 ＵＳＯ 模型模拟值基本在观测值置信区间

范围内，表明 ＢＢＬ 模型和 ＵＳＯ 模型具有一定的稳定性，无论是否引入水分响应函数，在当前土壤水分条件下

具有明显优势，可以应用在持续干旱过程。 ＢＷＢ 模型在 ＳＲＷＣ ＞ ７６％时，模拟值与 ＳＲＷＣ 的拟合曲线超出观

测值与 ＳＲＷＣ 拟合曲线的 ９５％置信区间，在引入水分响应函数后，模拟值基本在观测值置信区间范围内，表
明 ＢＷＢ 模型的适用土壤水分范围为 ３３％＜ＳＲＷＣ＜７６％，在高于该范围时，须引入水分响应函数。 尽管 Ｊａｒｖｉｓ
模型模拟效果一般，但在当前土壤水分范围内（３３％＜ＳＲＷＣ＜８３％）均适用，在引入水分响应函数后，在 ＳＲＷＣ
＜５０％时超出范围，即修正后的模型适用于 ＳＲＷＣ ＞ ６０％。

３　 结论与讨论

全球变暖，森林砍伐和城市化预计将增加未来干旱的严重性和频率［３］。 气孔导度体现了植物 Ｈ２Ｏ 保护

和 ＣＯ２捕获的矛盾需求之间的权衡［３８］。 气孔导度的准确模拟直接影响到植物生产力和水分利用效率［１７］，以
及植被与大气之间通量交换模拟的准确性［３９］。 鱼腾飞等［１０］ 对极端干旱区多枝怪柳叶片气孔导度对空气湿
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度的响应研究表明，ＢＷＢ 模型模拟效果优于 ＢＢＬ 模型。 高冠龙等［２１］研究表明，Ｊａｒｖｉｓ 模型对极端干旱条件下

中幼龄胡杨林气孔导度的模拟精度高于 ＢＷＢ 模型。 Ｊｉ 等［１９］研究发现，ＵＳＯ 模型无论是否引入水分响应函数

在不同年际间玉米的模拟中均比 ＢＷＢ 模型和 Ｊａｒｖｉｓ 模型表现更稳定和更准确，且 ＵＳＯ⁃Ｍ 模型比 ＵＳＯ 模型更

准确。 本研究中，ＢＢＬ 模型在春玉米持续干旱过程中表现最好，其次是 ＵＳＯ 模型和 ＢＷＢ 模型，Ｊａｒｖｉｓ 模型表

现最差。 研究结果的不同，表明受研究对象、试验区域、环境条件、时间尺度等的影响，气孔导度模型模拟效果

有所不同，在选择气孔导度模型时，更应综合考虑这些影响因素。

表 ５　 气孔导度观测值及模拟值与 ＳＲＷＣ 回归方程 （ｎ＝ ３９）

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｔｈｅ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｅｑｕａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ａｎｄ ＳＲＷＣ （ｎ＝ ３９）

模型
Ｍｏｄｅｌｓ

回归方程
Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ｅｑｕａｔｉｏｎｓ Ｒ２ Ｆ Ｐ

ｇｓ ｙ＝ ０．１５２５－０．００１５ｘ＋０．００００５５８８ｘ２ ０．６３５ ３１．３１５８ ＜０．０００１

Ｊａｒｖｉｓ ｙ＝ ０．３２４８－０．００６６ｘ＋０．００００８９９１３ｘ２ ０．６６７６ ３６．１５４７ ＜０．０００１

Ｊａｒｖｉｓ⁃Ｍ ｙ＝－０．１７＋０．００７ｘ＋０．０００００２８０４５ｘ２ ０．９３０８ ２４２．１２１５ ＜０．０００１

ＢＷＢ ｙ＝ ０．００５３＋０．００５８ｘ－０．００００２０５８ｘ２ ０．４２６９ １３．４０９２ ＜０．０００１

ＢＷＢ⁃Ｍ ｙ＝ ０．０３５４＋０．００２５ｘ＋０．００００２５１５８ｘ２ ０．９２５６ ２２３．８３９ ＜０．０００１

ＢＢＬ ｙ＝ ０．０１１２＋０．００４４ｘ－０．０００００００００００００８１６４２ｘ２ ０．５７４ ２４．２４８７ ＜０．０００１

ＢＢＬ⁃Ｍ ｙ＝－０．０３９５＋０．００５３ｘ－０．０００００００００００００１０３８１ｘ２ ０．８８６４ １４０．４９６４ ＜０．０００１

ＵＳＯ ｙ＝－０．００９５＋０．００５３ｘ－０．０００００８００２３ｘ２ ０．５５１５ ２２．１３３９ ＜０．０００１

ＵＳＯ⁃Ｍ ｙ＝－０．０２６８＋０．００５２ｘ－０．０００００２０７０６ｘ２ ０．７０９８ ４４．０１８３ ＜０．０００１

图 ４　 气孔导度模拟值及观测值与 ＳＲＷＣ 拟合曲线

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｆｉｔｔｉｎｇ ｃｕｒｖｅｓ ｏｆ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ ａｎｄ ＳＲＷＣ

图中黑色虚线表示观测值与土壤相对含水量拟合曲线的 ９５％置信区间上、下限

当前，大部分气孔导度模型的应用未考虑土壤水分变化对叶片气孔导度的影响［４０］，主要原因是目前对土

壤水分影响叶片气孔导度的机理认识仍然不足［２７］。 本研究中引入土壤湿度的三段线性函数表征土壤供水能
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力对气孔导度的影响，结果表明，在持续干旱条件下，引入土壤水分响应函数会提高 ＢＷＢ 模型和 ＵＳＯ 模型的

拟合效果，而降低 Ｊａｒｖｉｓ 模型和 ＢＢＬ 模型模拟效果。 引入土壤水分响应函数后，模型模拟效果表现为 ＵＳＯ⁃Ｍ
模型＞ ＢＢＬ⁃Ｍ 模型＞ＢＷＢ⁃Ｍ 模型＞Ｊａｒｖｉｓ⁃Ｍ 模型。 以气孔导度模型模拟值与 ＳＲＷＣ 的拟合曲线是否超出观测

值与 ＳＲＷＣ 拟合曲线的 ９５％置信区间为判断依据，在土壤水分范围为 ３３％ ＜ ＳＲＷＣ ＜ ８３％条件下，无论是否

引入水分响应函数，ＢＢＬ 模型和 ＵＳＯ 模型均适用，表明 ＢＢＬ 模型和 ＵＳＯ 模型具有一定的稳定性。 ＢＷＢ 模型

的适用土壤水分范围为 ３３％ ＜ ＳＲＷＣ ＜ ７６％，在高于该范围时，须引入土壤水分响应函数。 尽管 Ｊａｒｖｉｓ 模型

模拟效果一般，但在土壤水分范围在 ３３％ ＜ ＳＲＷＣ ＜ ８３％条件下均适用。
Ｊａｒｖｉｓ 模型假设各环境因子独立作用于植物气孔，忽视环境因子间的相互作用。 模型中参数没有明确生

物学意义，且随品种和地域而变，需要许多覆盖范围广泛的环境条件数据来估计参数值，参数确定较复杂［４１］。
本研究中通过田间模拟试验获得的土壤湿度范围较宽，但总体数据量较少，可能是 Ｊａｒｖｉｓ 模型模拟效果较差

的原因之一，未来可以考虑在干旱条件下进行光合－ＣＯ２浓度响应曲线和光合－光响应曲线的观测，以获得覆

盖更广范围的其他环境条件数据进一步估算 Ｊａｒｖｉｓ 模型参数。 水分胁迫会改变气孔导度与光合速率之间的

线性关系，因此，ＢＷＢ 模型在水分胁迫条件下不再适用。 Ｚｈａｎｇ 等［４２］ 研究表明，必须考虑气孔导度模型参数

受干旱影响发生下降，否则会高估气孔导度。 ＢＷＢ 模型的参数个数较少，便于对模型改进后用于极端环境条

件。 本研究中引入土壤水分响应函数对 ＢＷＢ 模型进行修正，发现修正后模型可在当前持续干旱条件下的土

壤水分范围内适用。 根据以往研究，ＢＷＢ 模型和 ＢＢＬ 模型中参数 ｍ 在 Ｃ４植物的平均值为 ５．８±３．８［４３］，本研

究结果中，ＢＷＢ 模型中参数 ｍ 在春玉米的值为 ７．５４２６，ＢＢＬ 模型中参数 ｍ 的值为 ６．４９７９，基本在平均范围

内，同时，引入土壤水分响应函数后，改进的 ＢＷＢ 模型和 ＢＢＬ 模型中参数 ｍ 均有所降低，与前人研究结果一

致。 基于最优气孔行为理论发展的 ＵＳＯ 模型中参数 ｇ１ ，与边际水消耗 λ 具有一定的比例关系，参数具有生

物学含义，可以用来描述植物的水分利用策略［１４］。 但 λ 与土壤湿度的定量关系在当前应用中采用经验拟合

方法［１６］，这限制了模型的应用。 试验期间春玉米处于拔节期—抽雄期，试验通过持续干旱控水达到的土壤相

对湿度范围为 ３３％—８３％，春玉米在更高水分区数据缺少，难以反映各模型在更高水分区的适用性。 未来应

综合考虑研究对象、研究区域、环境条件等选择合适的气孔导度模型，在模型应用中注意模型的适用土壤水分

范围及干旱对气孔导度的影响，以提高模型模拟植被应对水分亏缺的能力，为准确预测气候变化背景下植物

和大气之间的碳、水交换提供依据。
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